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摘要 : 进化 新 征 的 起 源 和 分 化 是 进化 发 育 生物 学 研究 的 核心 问题 。 通 过 对 多 细胞 生物 早期 发 育 调控 机 制 的 
比较 分 析 ， 发 现 亲 缘 关 系 较 远 的 生物 所 共有 的 一 些 形态 特征 受 保守 的 发 育 调控 程序 调节 ( 深 同 源 性 )。 许 
多 创新 性 状 的 发 生 是 基于 对 预先 存在 的 基因 或 发 育 调控 模块 的 重复 利用 和 整合 。 发 育 基因 调控 网 络 在 结构 
和 功能 上 高 度 模块 化 ， 因 此 不 仅 可 以 通过 模块 拆 分 和 重复 征用 改变 发 育 程式 ， 而 且 也 增强 了 调控 网 络 自身 
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的 进化 力 。 研 究 基因 调控 网 络 和 发 育 系 统 的 进化 动态 将 有 助 于 更 深入 地 认识 生物 演化 过 程 中 创新 性 状 发 生 
和 表 型 进化 的 分 子 机 制 。 
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Abstract; The origin and diversification of evolutionary novelties is one of the key issues in evolutionary develop- 
mental biology. Comparative analyses of the genetic mechanisms controlling early development of multicellular organ- 
isms have revealed that many morphological traits that are shared between distantly related organisms were controlled 
by conserved gene regulatory machinery (deep homology). The evolution of novel morphological traits often involves 
the co-option of pre-existing genes and/or genetic regulatory circuits. Developmental gene regulatory networks are 
structurally and functionally modular. The property of modularity not only allows to alter development through disso- 
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tionary dynamics of gene networks and the evolution of development will extend our understanding of the mechanistic 
relationships between the processes of individual development and phenotypic change during evolution. 
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自然 界 不 同 生 物 类 群 为 什么 会 表现 不 同 的 
形态 和 体制 (body plan) 特点 ? 生物 演化 过 程 
中 关键 创新 (key innovation) 性 状 发 生 的 基础 是 
什么 ?哪些 因素 驱动 了 生物 的 形态 和 适应 性 分 
化 ? 这 些 问题 是 进化 生物 学 研究 的 核心 问题 。 从 
早期 的 比较 形态 学 、 比 较 解 剖 学 和 比较 生理 学 ， 











* 基金 项 目 : 国家 自然 科学 基金 (30870177) 


到 后 来 的 比较 基因 组 学 ， 人 们 一 直 致 力 于 对 形态 
发 生 和 进化 机 制 的 探索 ， 试 图 通过 对 不 同 层次 生 
命 现 象 的 比较 分 析 、 通 过 基因 型 与 表 型 的 关联 分 
析 了 解 生物 进化 过 程 中 新 性 状 发 生 的 原因 和 机 
制 。 事 实 表 明 ， 基 于 形态 和 基因 序列 的 比较 分 析 
能 为 揭示 不 同 生物 类 群 的 演化 关系 提供 有 力 的 证 
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据 ， 但 不 能 够 提供 基因 型 到 底 如 何 调控 表 型 表达 
的 信息 ， 无 法 从 具体 机 制 上 解释 在 不 同 进 化 时 期 
出 现 的 适应 不 同 环境 的 全 新 构造 是 如 何 产 生 的 ， 
无 法 解释 为 什么 有 些 物种 的 全 基因 序列 相似 度 达 
99% 但 却 显示 明显 的 形态 差异 ， 因 而 无 法 从 根 
本 上 阐明 生物 形态 进化 的 机 制 。 

20 世纪 末 ， 进 化 -发 育 生物 学 (Evolutionary 
Developmental Biology, Evo-Devo) 的 发 展 为 研究 
生物 形态 进化 的 机 制 提供 了 一 条 新 的 途径 。 从 分 
子 水 平 对 生物 发 育 机 制 的 研究 揭示 了 在 生物 进化 
过 程 中 ， 一 些 关键 性 状 的 产生 主要 是 基于 个 体 发 
育 模式 或 发 育 途 径 的 改变 。 不 同 生物 类 群 间 的 形 
态 差 异 ， 无 论 是 单个 性 状 还 是 形体 结构 式样 
(体制 ) 都 可 追溯 到 发 育 事件 在 时 间或 空间 上 的 









































其 相关 联 的 基因 调控 网 络 的 研究。 通过 人 研究 不 同 
生物 基因 组 中 发 育 调控 基因 的 分 布 和 变异 式样 ， 
人 研究 不 同 进化 谱系 中 与 不 同 发 育 程序 相关 的 主 控 
基因 与 其 下 游 基 因 的 关联 特征 ， 建 立 基因 转录 调 
控 网 络 模 型 并 进行 网 络 比 对 分 析 ， 在 系统 的 框架 
下 认识 和 揭示 影响 网 络 特性 形成 并 促进 新 的 生命 
现象 或 新 器 官 发 生 的 关键 调控 因子 ， 重 建 发 育 系 
统 进化 的 历史 ， 在 此 基础 上 ,阐明 形态 进化 的 分 
子 基础 和 机 制 。 

本 文 将 从 发 育 调控 网 络 结构 、 发 育 调控 基因 
或 模块 的 重复 征用 、 发 育 系统 的 可 塑性 以 及 进化 
-发 育 的 驱动 力 等 四 个 方面 阐述 发 育 系 统 和 发 育 
调控 网 络 研究 对 认识 生物 演化 过 程 中 创新 性 状 发 
生机 理 的 意义 。 














变化 (Brakefield, 2006) 。 因 此 ， 探 索 生 物 形态 
进化 的 机 制 ， 关 键 是 要 了 解 控制 个 体形 态 发 生 的 
发 育 程式 和 发 育 机 制 在 进化 中 是 如 何 被 修饰 的 ， 
要 关注 从 基因 到 表 型 的 中 间 环 节 ， 要 研究 发 育 系 
统 的 进化 。 

生物 体 是 一 个 非常 复杂 的 系统 ， 各 种 结构 的 
发 生 以 及 每 一 个 发 育 步 又 都 受到 精细 的 调控 ， 这 
是 形成 有 序 结构 并 维持 系统 稳定 性 的 基础 。 那 么 
在 演化 过 程 中 ， 发 育 系统 通过 什么 方式 在 维持 系 
统 整体 结构 稳定 的 情况 下 发 生变 化 ， 进 而 导致 新 
性 状 的 发 生 呢 ? 目前 有 很 多 例证 显示 发 育 系统 实 
际 是 一 个 高 度 模块 化 的 系统 ， 发 育 系统 本 身 以 及 
发 育 过 程 都 具有 集约 化 的 特征 (Von Dassow 和 
Munro, 1999; Bolker, 2000; JAH AMA BK, 
2002), FEE (module) 通常 用 于 表示 能 够 被 拆 
分 和 组 装 的 基本 结构 单元 ， 但 在 发 育 系统 中 也 用 
于 表示 一 些 相对 独立 的 发 育 程序 (developmental 
program) 或 功能 进程 (process) 单元 。 不 同 的 
发 育 程序 或 功能 模块 可 以 被 重复 征用 (co-op- 
tion) ， 并 以 不 同 级 联 方式 串联 或 套 看 在 一 起 形 
成 不 同类 型 的 发 育 系统 ; 不 同 功能 模块 整合 方式 
的 改变 或 异 时 序 (heterochrony) 表达 会 引发 规 
模 性 的 发 育 轨迹 和 发 育 方向 的 改变 ， 进 而 导致 产 
生 “ 进 化 新 征 ” (evolutionary novelty) 以 及 具有 
明显 形态 差异 的 不 同 生 物 类 群 的 分 化 ( Ganforni- 
na 和 Sánchez, 1999; Sanetra 等 , 2005) 。 因 此 ， 
对 生物 形态 进化 机 制 的 探索 ， 最 终归 结 到 对 不 同 
发 育 系 统 中 发 育 程序 模块 组 成 、 级 联 方式 以 及 与 















































1 发 育 模块 与 发 育 调控 网 络 

Gilbert (2000) 明确 提出 : 模块 化 〈modu- 
larity) 是 籍 发 育 而 进化 的 先决 条 件 。 模 块 化 概 
念 的 提出 为 从 发 育 层面 理解 生物 形态 发 生 和 进化 
机 制 提 供 了 一 个 新 方向 。 从 系统 生物 学 角度 分 
析 ， 不 仅 生 物 有 机 体 可 被 视 为 由 一 系列 基本 结构 
单元 或 元 件 在 不 同 层 次 (分子 水 平 、 细 胞 水 平 、 
组 织 器 官 水 平 ) 根据 等 级 制 (hierarchy) 原则 组 
成 的 模块 系统 ， 生 物 个 体 发 育 过 程 也 是 由 一 系列 
功能 或 进程 模块 按 严格 时 空 秩 序 整合 而 成 的 层次 
互 作 模块 阵列 ( level-interactive modular array ) 
(Dyke, 1988) ， 这 些 功 能 模块 包括 不 同 的 信号 转 
导 通 路 、 代 谢 途 径 、 需 官 发 育 程序 等 ， 各 模块 具 
有 一 定 的 自主 性 并 执行 相对 独立 的 功能 。 例 如 ， 
对 于 果 晶 眼 发 育 的 研究 表明 ， 一 个 眼 发 育 关 键 基 
eyeless 的 易 位 表达 可 以 诱导 果 蝇 在 身体 其 它 
部 位 ， 包 括 翅 、 足 和 触须 上 长 出 眼 的 结构 。 除 了 
没有 和 视神经 的 联系 以 外 ， 这 种 异 位 的 眼 具 有 相 
当 完 整 的 眼 的 结构 ， 包 括 角 膜 、 色 素 细胞 和 感光 
细胞 ， 并 且 具 有 感光 反应 ; 与 此 同时 ， 有 易 位 眼 
产生 的 附 胶 的 生长 并 没有 受到 大 的 影响 ， 仍 然 具 
有 完整 的 结构 ， 说 明 与 眼 形 成 有 关 的 发 育 模块 与 
附 肢 发 育 模块 之 间 有 很 高 的 独立 性 (Halder 等 ， 
1995; Chow 等 , 1999) 。 发 育 系统 的 模块 化 使 得 
生物 体 各 部 分 之 间 以 及 各 个 发 育 过 程 之 间 的 联系 
并 非 是 密 不 可 分 的 ， 各 模块 可 半 自 主 地 执行 功 
能 ， 也 可 以 在 进化 过 程 中 独立 地 发 生变 异 而 不 影 
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响 其 它 部 分 的 形态 和 功能 ， 
化 提供 了 基本 条 件 。 
在 分 子 水 平 ， 发 育 过 程 表 现 为 成 千 上 万 个 基 
因 的 时 空 特异 性 表达 。 基 因 在 不 同 发 育 阶段 以 及 
在 不 同 细 胞 、 组 织 、 带 官 中 的 特异 性 表达 与 转录 
调控 因子 在 不 同时 间 、 空 间 的 组 合 状态 以 及 不 同 
转录 调节 因子 彼此 之 间 、 转 录 调 节 因子 对 下 游 靶 
基因 的 调控 关系 密切 相关 ， 基 因 之 间 这 种 相互 调 
控 的 关系 形成 一 个 复杂 的 调控 网 络 ， 控 制 着 发 育 
过 程 的 有 序 进行 。 根 据 网 络 的 组 织 结构 方式 可 以 
把 发 育 调控 网 络 分 为 调控 元 件 (regulatory ele- 
ment) 、 网 络 基 序 ( network motif) 、 功能 模块 
(functional module) 和 基因 调控 网 络 (gene regu- 
latory network) 四 个 不 同 层次 (Babu 等 , 2004) 。 
其 中 ， 转 录 因 子 〈 反 式 作 用 因子 ) 通过 对 靶 基 
因 顺 式 作 用 元 件 (cis-acting element) 的 识别 和 
相互 作用 激活 或 抑制 基因 表达 ， 决 定 网 络 不 同 节 
点 基因 之 间 的 连接 模式 及 其 调控 关系 ， 是 网 络 构 
成 的 基本 要 素 ; 网 络 基 序 定义 为 在 网 络 不 同位 置 
重复 出 现 的 特定 的 相互 连接 模式 ， 代 表 转 录 因 子 
和 驾 基 因 之 间 相 互 调控 关系 的 特定 模式 ， 不 同 网 
络 基 序 表示 不 同 的 调控 信号 传导 方式 或 反馈 回 
路 ， 是 基因 调控 网 络 的 基本 结构 单元 ; 功能 模块 
是 比 网 络 基 序 更 高 层次 的 组 成 单元 ， 由 多 个 基 序 
相互 关联 、 髓 套 形成 ， 也 可 理解 为 与 实现 某 一 功 
能 相关 的 基因 在 拓扑 结构 上 的 相关 性 ; 由 于 在 发 
育 调控 系统 中 ， 每 个 基因 的 表达 都 会 受到 多 种 上 
游 输入 信息 的 调控 ， 且 其 表达 产物 有 可 能 会 同时 
影响 多 个 下 游 靶 基因 的 表达 ， 不 同 发 育 调节 基 
、 网 络 基 序 和 功能 模块 因此 而 连接 成 一 个 巨大 
的 具有 非 线性 拓扑 结构 的 调控 网 络 。 发 育 系统 中 
每 一 个 发 育 程序 模块 对 应 一 个 相对 独立 的 基因 调 
控 模 块 ， 每 个 基因 调控 模块 含有 一 些 特征 性 的 基 
因 ， 即 只 在 这 个 模块 中 表达 并 起 作用 的 基因 。 尽 
管 部 分 基因 具有 多 效 性 (pleiotropy) ， 可 以 在 多 
个 模块 中 表达 发 挥 相 似 或 不 同 的 功能 ， 但 总 的 来 
说 一 个 模块 中 表达 的 基因 以 及 这 些 基 因 的 共 表 达 
关系 常常 是 特征 性 的 ， 不 同 基因 调控 模块 的 输出 
结果 为 不 同 发 育 进 程 提供 信息 ， 包 括 各 种 生理 代 
谢 过 程 、 细 胞 分 化 过 程 和 形态 发 生 等 。 
Davidson 和 Erwin (2006) 认为 在 发 育 基因 
调控 网 络 中 ,不 同 功能 模块 所 处 的 位 置 不 同 ， 其 


从 而 为 发 育 系统 的 演 





















































对 形态 发 生 和 体制 进化 的 影响 水 平和 层次 也 不 一 
样 。 居 于 网 络 核心 位 置 的 模块 通常 属于 核心 调控 
模块 (kemel)， 是 由 一 组 保守 的 、 相 互 关联 并 
共同 行使 某 个 特定 发 育 调控 功能 的 基因 组 成 的 调 
控 线 路 ,该 模块 基因 发 生 突 变 可 能 引发 生物 形态 
结构 上 的 巨大 改变 ， 导 致 具有 明显 不 同体 制 特点 
的 生物 门类 的 分 化 。 与 细胞 终 末 分 化 及 最 终 功 能 
相关 的 基因 通常 位 于 整个 调控 网 络 的 外 围 ， 形 成 
网 络 的 外 围 模块 (periphery modules) ， 这 些 基因 
一 般 不 会 进一步 调节 更 下 游 基 因 的 表达 ， 外 围 模 
块 基因 突变 主要 影响 物种 形成 (speciation) 过 
程 或 种 内 变异 水 平 。 在 核心 模块 与 外 围 模块 之 间 
存在 一 系列 执行 特定 功能 并 具有 “ 即 插 即 用 ” 
(plug-ins) 性 质 的 支 路 (subcireuit) 或 模块 ， 它 
们 常常 在 不 同 发 育 程序 和 进程 中 被 重复 利用 ， 彼 
此 之 间 通 过 物质 和 信息 输入 或 输出 相互 影响 ， 以 
维持 模块 的 运转 并 形成 一 个 整体 ， 这 些 模 块 之 间 
级 联 方式 的 改变 会 对 细胞 分 化 式样 以 及 发 育 程式 
的 构建 产生 显著 影响 。 



































2 发 育 调控 基因 和 调控 模块 的 保守 性 与 

重复 征用 

对 基因 组 数据 进行 比较 分 析 的 结果 显示 ， 在 
不 同类 群生 物 基因 组 中 存在 大 量 直系 同 源 (or- 
thologous) 基因 ， 其 中 有 些 基因 不 仅 在 序列 组 成 
和 结构 上 具有 很 高 的 相似 性 ， 在 功能 上 也 是 高 度 
保守 的 ,并且 在 进化 过 程 中 保持 了 稳定 的 相互 作 
用 关系 ， 表 现 出 协同 进化 (co-evolution ) 的 趋 
势 。 例 如 ， 在 大 肠 杆 菌 中 曾 发 现 一 个 由 71 种 蛋白 
质 形成 的 有 154 个 连接 的 相互 作用 网 络 ， 后 来 发 
现 这 些 蛋 白质 不 仅 在 各 种 细菌 中 都 很 保守 ， 而 且 
彼此 紧密 连接 形成 一 个 核心 网 络 (Butland 等 ， 
2005 ) 。 真 核 高 等 生物 在 形态 结构 和 生活 方式 等 
方面 差异 很 大 ， 但 组 成 不 同 生物 有 机 体 的 细胞 类 
型 很 相似 。 例 如 ， 组 成 动物 机 体 的 肌肉 细胞 、 神 
经 细胞 等 ， 每 一 类 细胞 有 各 自 独特 的 结构 和 代谢 
村 征 ， 但 不 同 物种 间 的 同类 细胞 是 相似 的 ， 暗 示 
着 尽管 经 历 了 几 亿 年 的 演化 过 程 ， 决 定 细胞 分 化 
类 型 的 调控 基因 以 及 以 调控 关系 为 基础 构建 的 调 
控 模 块 是 保守 的 。Davidson 和 Erwin (2006) 认 
为 控制 细胞 分 化 的 调控 模块 代表 了 生物 发 育 调控 
网 络 中 最 古老 、 最 保守 的 部 分 。 
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但 比较 基因 组 分 析 的 结果 也 显示 有 些 直 系 同 
源 基 因 (尤其 是 发 育 调控 基因 ) 虽然 在 不 同类 
群生 物 基因 组 中 存在 ， 并 且 都 能 表达 ， 但 表达 的 
结果 以 及 对 形态 建成 的 影响 并 不 相同 。 例 如 ， 
LECI 基因 一 直 认 为 是 种 子 成 熟 发 育 的 关键 调控 
基因 ， 该 基因 突变 将 影响 贮藏 物质 的 积累 和 脱水 
耐性 的 获得 ， 改 变种 子 成 熟 发 育 程序 ， 导 致 后 期 
萌发 生长 的 过 程 在 胚胎 发 生 过 程 尚 未 完成 时 就 开 
始 启 动 ， 表 现 “ 异 时 序 ”( heterochronic) 发 育 的 
式样 。 研 究 发 现 LEC] 基因 虽 是 引导 植物 发 育 进 
和 人 和“ 种子 程 序 ” 的 关键 调控 因子 ， 但 并 非 种 子 
植物 所 特有 ，ZEC7 在 茧 类 植物 基因 组 中 就 已 经 
出 现 ， 并 在 干旱 胁迫 响应 反应 中 发 挥 作用 。 
LECI 由 早期 作为 环境 应 答 基 因 出 现 ， 到 后 来 进 
化 成 为 种 子 发 育 关键 调控 基因 ， 是 基因 重复 征用 
的 结果 (Xie 等 , 2008)。 类 似 的 有 NK2 基因 家 
族 成 员 被 认为 是 心脏 发 育 的 关键 调控 因子 ， 但 
该 家 族 基因 实际 在 没有 心脏 器 官 的 刺 细胞 动物 
(如 珊瑚 虫 和 海 葵 ) 中 就 已 出 现 ， 远 早 于 心脏 
an BAY A AE AY [al (Srivastava 和 Olson, 2000; 
Buckingham 等 , 2005), King 等 (2008) 对 单 细 
Wee Py SE, Ha (Monosiga brevicollis ) 的 基因 组 
进行 了 全 测序 ， 他 们 在 该 物种 基因 组 中 发 现 很 多 
基因 编码 多 细胞 动物 特有 的 蛋白 分 子 ， 如 细胞 粘 
附 分 子 、 信 号 蛋白 等 ，Alié 和 Manuel (2010) 
则 在 领 守 毛虫 体内 发 现 了 13 个 控制 神经 元 细胞 
突 触发 育 的 基因 。 尽 管 目前 没有 确切 证 据 表明 这 
些 基 因 和 和 蛋白 分 子 在 单 细胞 生物 生命 活动 中 的 作 
用 ,但 可 以 肯定 的 是 单 细胞 祖先 身上 已 经 存在 建 
造 多 细胞 机 体 所 必需 的 基因 ， 演 化 机 制 只 是 借用 
了 这 些 基因 来 完成 一 项 新 的 任务 一 一 建造 越 来 越 
复杂 的 机 体 。 

对 既 在 “元 件 ” 的 征用 不 仅仅 局 限于 基因 
水 平 ， 发 育 调控 系统 还 能 通过 直接 征用 祖先 保守 
的 调控 子 网 络 或 既 存 模块 ， 稍 加 修饰 后 使 其 在 新 
的 发 育 环境 下 表达 ， 发 挥 新 的 功能 。 在 浓 椎 动物 
进化 过 程 中 ， 前 胶结 构 发 生 了 明显 改变 ， 从 善于 
洪 泳 的 鳍 到 适合 在 陆地 行走 的 四 胶 ， 再 发 展 成 为 
助 蝙蝠 在 空中 飞翔 的 辟 ， 看 似 过 异 的 结构 却 有 着 
共同 的 传承 ,它们 的 近 端 骨 OA. NAL 
骨 ) 的 发 育 受 相似 的 How 基因 核心 调控 网 络 的 
调节 ， 但 通过 整合 新 的 Hox 家 族 成 员 和 发 育 程序 






















































































导致 远 端 骨 (掌骨 和 指骨 ) 及 相关 组 织 的 分 化 
并 表现 不 同 的 式样 ,“ 老 骨头 ”被 一 步 一 步 派 上 
新 用 场 (Zimmer, 2006), 。 从 “眼睛 ”的 进化 路 
线 图 中 也 能 看 到 征用 既 存 “元 件 ” 的 痕迹 。 不 
同门 类 动物 眼睛 的 解剖 构造 、 形 态 发 生 途 径 和 光 
感受 通道 是 如 此 径 渭 分 明 ， 以 至 于 长 期 以 来 一 直 
认为 眼睛 是 多 次 独立 起 源 的 (Land 和 Nilsson, 
2002; Oakley 和 Cunningham, 2002; Kozmik, 2008) , 
疹 椎 动物 的 眼睛 发 育 自 脑 泡 的 外 突 ， 而 头 足 动物 
和 昆虫 的 眼睛 发 育 自 外 胚层 形成 的 结构 ， 它 们 的 
神经 及 光 受 体 细胞 的 空间 定位 也 是 相反 的 。 但 尽 
管 如 此 ，Arendt 和 Wittbrodt (2001) 及 Arendt 等 
(2004) 的 研究 表明 所 有 动物 眼睛 的 感光 细胞 和 
视 蛋 白 感 光 分 子 都 可 归于 同一 源头 ， 不 同感 光 系 
统 光 信和 号 接受 和 转化 的 生化 机 制 完全 一 致 ， 不 同 
动物 与 眼睛 发 育 相 关 的 特异 细胞 的 分 化 都 受 
Pax-6 基因 调控 。 也 就 是 说 在 脊椎 动物 和 无 脊椎 
动物 的 共同 祖先 那里 视觉 接受 器 的 基本 形态 和 分 
子 特 征 已 经 被 “ 调 置 ” 好 了 ， 只 是 由 于 发 育 设 
计 的 不 同 ， 保 守 的 核心 细胞 过 程 在 不 同 进化 谱系 
中 以 不 同方 式 被 征用 、 平 行 演化 发 展 成 为 不 同类 
型 的 眼睛 (Arendt, 2003; Vopalensky 和 Kozmik, 
2009) 。 对 这 些 性 状 而 言 ， 从 目前 的 形态 、 结 构 
或 功能 上 无 法 直接 察觉 不 同性 状 或 不 同性 状 状 态 
的 “ 同 源 ”属性 ， 但 如 果 从 进化 和 发 育 的 动态 
层面 分 析 这 些 性 状 或 性 状 状态 发 生 的 分 子 机 制 就 
能 发 现 它们 的 “ 共 祖 ”特性 ， 这 种 深层 次 的 同 
源 属性 (deep homology) 反映 了 生长 和 分 化 过 
程 的 同 源 ， 是 以 重复 “征用 ”和 共享 进化 上 保 
守 的 核心 发 育 调控 模块 为 基础 的 (Shubin $, 
2009; Scotland, 2010) 。 

因此 ， 探 讨 形态 发 生 和 进化 的 机 制 不 能 仅仅 
关注 基因 组 中 是 否 存在 某 些 特殊 的 发 育 调控 基因 
以 及 这 些 基 因 是 否 表达 ， 关 键 要 通过 建立 调控 网 
络 模型 了 解 发 育 调控 基因 在 不 同 发 育 系 统 中 被 
“征用 ”的 模式 、 与 其 他 基因 的 互 作 关系 以 及 表 
达 输 出 的 结果 与 哪些 生物 学 过 程 或 发 育 程 序 关 
联 。 另 一 方面 ,不 同类 群生 物 的 表 型 特征 可 以 不 
同 ， 但 不 同 的 表 型 并 不 意味 着 在 控制 表 型 发 育 的 
遗传 调控 网 络 中 不 存在 同 源 的 、 保 守 的 发 育 调控 
模块 ， 这 些 保 守 的 调控 模块 并 不 是 专 为 某 种 特定 
目的 而 设计 的 ， 它 们 可 以 衍生 出 多 种 用 途 ， 就 象 
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Gilbert (2000) 调侃 的 那样 ，“ 一 枝 铅笔 当然 可 
以 用 来 写字 ,但 它 也 可 以 被 用 作 牙 签 、 首 、 打 
和 孔 带 或 击 鼓 杷 ”。 从 进化 -发 育 角度 对 性 状 发 育 机 
制 的 深入 分 析 不 仅 揭 示 了 隐藏 在 不 同类 群生 物 或 
不 同 器 官 发 育 程序 中 以 共享 遗传 调控 通路 为 基础 
的 “ 深 同 源 性 ”， 而 且 揭 示 了 生物 演化 过 程 中 出 
现 的 许多 创新 性 状 并 非 “ 从 头 ”( de novo) 发 生 
的 全 新 结构 ， 而 在 很 大 程度 上 是 对 预先 存在 的 
“元 件 ” 或 模块 重复 利用 和 整合 的 结 




















3 发 育 系 统 的 可 塑性 与 进化 

发 育 系统 的 模块 性 以 及 不 同 功能 模块 的 可 拆 
分 性 、 可 重复 征用 特性 赋予 发 育 系 统 很 高 的 可 塑 
性 ， 为 发 育 系统 的 进化 以 及 由 发 育 式样 改变 介 导 
的 创新 性 状 的 发 生 芮 定 了 基础 。 发 育 系统 的 可 塑 
性 通过 发 育 调控 网 络 在 不 同 层次 的 变化 表现 出 来 ， 

(1) 组 成 发 育 调控 系统 的 不 同 模块 有 一 定 
的 自主 性 和 进化 保守 性 ， 但 并 不 是 说 所 有 发 育 调 
控 模 块 的 结构 都 是 一 成 不 变 的 ,在 进化 过 程 中 ， 
同 源 发 育 调控 模块 可 能 因为 基因 突变 、 新 基因 的 
补充 (recruitment) 或 基因 丢失 等 因素 而 发 生 攻 
化 ， 导 致 发 育 进程 发 生 相应 改变 。 有 关 动 物 Hox 
基因 族 的 研究 提供 了 一 个 典型 的 例证 。Hox 基因 
在 后 生动 物 基 因 组 中 普遍 存在 ， 具 有 高 度 的 同 源 
PE, 并且 执行 类 同 的 发 育 功 能 一 一 控制 胚胎 前 - 
后 体 轴 的 分 化 以 及 对 应 于 胚胎 各 体 节 的 不 同 成 体 
器 官 的 发 生 ， 但 不 同 动物 Hos 基因 族 中 Hox 同 源 
基因 的 类 型 、 数 量 不 完全 相同 ， 而 且 在 桨 椎 动物 
基因 组 中 发 展 出 4 套 不 完全 相同 的 同 源 Hox 基因 
族 共同 参与 器 官 分 化 调控 ， 导 致 不 同 物种 类 同 的 
成 体 器 官 在 形态 和 结构 上 表现 明显 的 多 样 性 ， 
Hox 基因 突变 或 易 位 表达 则 会 导致 同 源 异型 突变 
体 (homeotic mutant) 的 产生 (Ferrier 和 Holland, 
2001; Pearson 等 , 2005; Kuraku 和 Meyer, 2009)。 
植物 中 控制 花 器 官 发 育 的 调控 模块 也 表现 类 似 的 
特点 ,按照 经 典 ABC 模型 ， 花 需 官 是 由 A，B 
和 C 三 类 器 官 特征 基因 共同 表达 的 结果 ，A 类 
基因 单独 控制 更 片 的 形成 ,，A 类 和 B 类 基因 联 
合 控制 花 因 的 发 育 ，B 类 和 C 类 基因 共同 决定 
雄蕊 的 形成 ，C 类 基因 单独 调控 心 皮 的 形成 ,但 
在 进化 过 程 中 , A，B 和 C 类 基因 都 经 历 了 一 系 
列 重复 (gene duplication) 和 随后 的 亚 功能 化 / 







































































新 功能 化 过 程 ， 增 加 了 花 发 育 调控 网 络 的 复杂 
性 , 进而 促进 了 核心 真 双 子叶 植物 花 部 形态 的 多 
样 化 ( 张 剑 等 , 2007) 。 

(2) 发 育 调控 网 络 中 不 同 模块 的 联络 和 组 
合 方式 也 不 是 一 成 不 变 的。 在 演化 过 程 中 ,新 的 
主 控 基因 (master gene) 的 产生 或 转录 因子 互 作 
关系 的 改变 不 仅 会 影响 发 育 系统 中 不 同 发 育 程序 
或 模块 的 连接 方式 ， 而 且 能 促进 对 新 的 发 育 模块 
的 征用 和 整合 ， 形 成 新 的 发 育 通 路 ， 进 而 打破 原 
有 的 “发 育 制约 ”( developmental constrain), HE 
变 个 体 发 育 轨迹 ， 导 致 产生 显著 的 “进化 创新 ” 
(Page, 2012; McCune 和 Schimenti, 2012; Monteiro, 
2012) 。 在 陆 生 植物 进化 史 中 ,，“ 种 子 程序 ”的 
建立 无 疑 代表 一 个 新 的 发 育 模块 的 出 现 。 比 较 不 
同 陆 生 植物 的 生活 史 可 以 看 出 ， 胚 胎 发 生 (em- 
bryogenesis) 过 程 并 非 种 子 植物 所 特有 ， 在 苔 叙 
植物 和 蕨 类 植物 生活 史 中 也 存在 胚胎 发 生 的 过 
程 ， 不 同 于 种 子 植物 的 是 它们 只 有 早期 形态 发 生 
的 阶段 ， 而 没有 后 期 的 成 熟 阶段 ， 因 而 也 不 形成 
种 子 ， 幼 胚 直 接 发 育 为 成 熟 孢 子 体 。 因 此 ， 从 系 
统 发 育 的 角度 看 ， 种 子 的 形成 实际 是 由 于 在 早期 
孢子 体 发 育 程式 中 、 在 胚胎 发 生 的 后 期 插入 了 一 
个 种 子 成 熟 发 育 模 块 (Harada, 1997)， 该 模块 
的 插入 导致 形态 建成 过 程 暂 时 中 断 ， 以 脱水 和 休 
眠 方式 度 过 严寒 或 干旱 季节 ， 待 条 件 合适 时 种 子 
萌发 ， 幼 胚 随 之 重新 进入 形态 建成 过 程 并 完成 整 
个 生活 周期 ， 从 而 为 种 子 植物 广泛 适应 不 同 陆地 
生境 芮 定 了 基础 (Langdale, 2008; Pires 和 Do- 
lan, 2012), 

(3) 多 细胞 生物 的 发 育 虽 是 一 个 高 度 程 序 
化 的 过 程 ， 并 具有 遗传 的 稳定 性 ， 但 发 育 程式 的 
表达 并 不 是 是 固定 不 变 的 ; 相反 ， 在 长 期 进化 过 
程 中 ， 发 育 系 统 获得 了 对 环境 的 应 变 能 力 ， 会 随 
着 体内 外 环境 的 变化 改变 发 育 途 径 。 尽 管 环境 改 
变 对 发 育 的 影响 曾 长 期 被 认为 是 讨厌 的 “噪音 ” 
(environmental noise) (Sultan, 1992, 2000), ， 但 
事实 上 生物 体 本 身 就 是 一 个 不 断 受到 内 外 环境 信 
号 影响 而 调节 基因 表达 的 发 育 系 统 (Dusheck ， 
2002; Bradshaw, 2006) 。 由 环境 改变 引起 发 育 途 
径 改 变 的 现象 在 生物 界 普遍 存在 ， 最 典型 的 是 环 
境 影响 性 别 分 化 的 现象 。 许 多 扑 行 动物 个 体 的 性 
别 由 孵化 时 的 温度 决定 ， 而 有 些 软体 动物 (如 
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蜗牛 ) 的 性 别 则 由 个 体 在 受 加 群体 中 的 位 置 决 
定 ， 占 据 下 位 的 个 体 发 育成 肉 性 ， 而 处 于 上 位 的 
个 体 发 育成 雄性 。 此 外 ， 蚁 类 昆虫 因 喂 食 的 区 别 
而 发 育成 截然 不 同 的 工 蚁 或 蚁 王 也 体现 了 环境 对 








倍增 导致 的 元 余 模 块 的 出 现 允 许 在 不 破坏 其 它 部 
分 功能 和 稳定 性 的 情况 下 发 生 分 化 ， 并 在 不 同 发 
育 程序 中 被 分 别 征用 ， 为 新 的 结构 或 功能 的 发 生 
黄 定 基础 。 另 一 方面 ， 目 前 有 数据 显示 处 在 发 育 























发 育 过 程 的 影响 。 目 前 认为 在 发 育 水 平 有 两 种 不 
同 的 响应 环境 变化 的 途径 ， 即 表 型 调整 ( pheno- 
typic modulation ) 和 发 育 转 变 (developmental 
conversion) (Schlichting 和 Pigliucci, 1995), 。 表 
型 调整 通常 被 认为 是 一 种 “被 动 ” 反 应 ， 由 环 
境 因 子 直 接 对 性 状 的 发 育 产生 影响 ， 其 变异 程度 
与 环境 刺激 成 比例 ， 且 多 数 情况 下 表现 为 连续 性 
的 变异 。 例 如 营养 物 丰 富 程度 对 个 体 大 小 的 影 
W; 而 发 育 转变 是 基于 对 发 育 程序 的 调整 ， 转 换 
个 体 发 育 轨迹 ， 产 生 与 环境 刺激 不 成 比例 的 离散 
表 型 ， 因 而 意味 着 一 个 全 新 的 开始 。 发 育 转变 党 
常 导 致 在 表 型 上 出 现 非 遗 传 多 型 性 ( polyphen- 
ism) ， 例 如 蜂 峡 蝶 (Araschnia levana) 的 温度 依 
赖 的 非 遗 传 多 型 性 (由 幼虫 时 期 昼夜 长 短 和 温 
度 决定 的 截然 不 同 的 季节 表 型 ) (Windig 和 Lam- 
mar, 1999) 和 两 栖 性 植物 的 异形 叶 现 象 (Wells 
和 Pigliucci, 2000) ， 发 育 转变 是 发 育 可 塑性 表现 
的 基础 。 

由 于 组 成 发 育 调控 系统 的 模块 是 一 种 开放 性 
元 件 (模块 的 组 成 和 结构 可 以 发 生 改 变 ) ， 而 且 
不 同 模块 整合 成 发 育 调控 网 络 的 级 联 方式 也 是 可 
塑 的 ， 因 此 决定 了 发 育 调控 系统 本 身 具 有 一 定 的 
动力 学 特征 和 变异 趋势 。 从 分 子 机 制 上 看 ， 调 控 
网 络 的 结构 以 及 调控 模块 内 不 同 节 点 基因 间 相 互 
调控 的 关系 与 发 育 调控 基因 顺 式 调控 元 件 的 进化 
动态 密切 相关 (Erwin 和 Davidson, 2009; Lavoie 
等 , 2010; Peter 和 Davidson, 2011)。 顺 式 调控 元 
件 序列 可 能 由 于 碱 基 突 变 、 插 和 人 等 原因 导致 丢失 
原 有 调控 位 点 或 获得 新 调控 位 点 ， 进 而 改变 原 有 
基因 间 的 调控 关系 ; 由 转 座 导致 的 基因 在 基因 组 




















调控 网 络 不 同 节点 位 置 的 基因 可 能 受到 不 同 程度 
的 进化 约束 (evolutionary constraint ) ， 表 现 不 同 
的 进化 速率 、 表 达 水 平和 协同 进化 特性 ， 核 心 调 
控 模块 基因 的 进化 速率 明显 低 于 “ 即 插 即 用 ” 
模块 或 外 围 模 块 基因 (He 和 Deem, 2010), $ 
块 内 中 心 连 接 基 因 (hub gene) 受到 更 高 的 进化 
约束 ， 而 模块 间 中 心 连接 基因 更 易 变化 (Han 
等 , 2004; Fraser, 2005) ， 并 且 同 一 基 序 或 模块 
的 成 员 往往 趋向 具有 共 进 化 、 共 表达 的 特性 
(Fraser 和 Hirsh, 2004; 刘 中 扬 等 , 2009) IEZ 
发 育 调控 网 络 的 进化 变革 趋向 于 通过 改变 模块 间 
而 非 模 块 内 基因 相互 作用 而 实现 。 

















4 进化 -发 育 的 驱动 力 

自然 界 的 生物 千姿百态 ， 它 们 的 发 育 方式 也 
各 不 相同 。 从 进化 -发 育 生 物 学 角度 对 不 同类 群 
生物 性 状 发 育 机 制 的 比较 分 析 ， 揭 示 了 许多 高 等 
生物 特有 性 状 的 核心 发 育 程式 可 以 追溯 到 远古 以 
至 单 细胞 生物 阶段 ， 一 些 亲 缘 关 系 相差 很 远 的 生 
物 在 器 官 发 育 调节 和 基因 利用 式样 上 拥有 高 度 的 
同 源 性 ， 暗 示 着 与 多 细胞 有 机 体 构建 相关 的 基本 
“元 件 ” 早 已 潜伏 存在 ， 进 化 过 程 的 实质 在 于 发 
展 一 种 有 效 的 调节 机 制 把 这 些 “ 元 件 ” 按 不 同 
程式 整合 在 一 起 形成 不 同 的 发 育 程序 ， 即 便 是 一 
些 复杂 的 器 官 系统 也 能 基于 发 育 调控 因子 的 作 
用 ， 通 过 改变 不 同 发 育 元 件 或 模块 的 级 联 方式 独 
立地 发 生 (RUA AAA, 2002), 。 有 不 同学 
者 曾经 表述 过 一 个 相似 的 观点 ， 即 进化 过 程 无 非 
就 是 利用 手头 已 有 的 材料 (或 称 “ 分 子 工具 
包 ”) 进行 随意 的 拼接 ， 变 变 花 样 ， 然 后 看 看 日 














中 位 置 或 基因 组 环境 的 改变 也 会 影响 基因 的 调控 
序列 以 及 不 同 基因 的 共 表 达 式 样 和 互 作 关 系 ; 此 
外 ， 基 因 和 基因 组 倍增 (duplication) 也 是 影响 
发 育 调控 网 络 动态 变化 的 一 个 重要 因素 (Rosin 
和 Kramer, 2009) 。 由 基因 倍增 产生 的 宛 余 转录 
因子 经 过 亚 功 能 化 或 新 功能 化 过 程 可 能 在 不 同 发 
育 区 域 、 不 同 发 育 阶段 以 不 同方 式 征 用 既 存 的 调 
控 模块 或 元 件 ， 构 建新 的 发 育 程 序 ， 而 由 基因 组 











子 是 不 是 好 过 些 了 。 要 是 没什么 改进 就 淘汰 出 
局 ， 如 果 确 实 提高 了 适应 性 就 保留 下 来 ， 然 后 继 
续 变 化 (Jacob, 1977; Zimmer，2006) 。 生 物体 
复杂 结构 和 复杂 性 状 的 产生 就 如 同 盖 房子 一 样 ， 
基本 的 建筑 元 件 一 一 砖 块 是 一 样 的 ， 但 按 不 同方 
式 把 它们 堆砌 起 来 就 形成 了 不 同 风格 的 建筑 。 生 
物 演化 的 特点 就 是 零 敲 碎 打 ， 即 兴 发 挥 (Zim- 
mer, 2006)。 发 育 调控 系统 的 模块 性 和 集约 化 特 
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征 、 不 同类 群生 物 在 需 官 发 育 程式 和 核心 调控 程 
序 上 表现 出 的 相通 性 和 保守 性 在 一 定 程 度 上 契合 
了 这 种 以 模块 整合 创新 为 基础 的 进化 观点 。 

那么 ， 是 什么 力量 驱动 了 具有 创新 性 质 的 
“整合 式样 ”的 发 生 呢 ”上 毫 无 疑问 ， 现 存 生 物 表 
现 出 来 的 绝 大 多 数 性 状 是 “适应 环境 的 ”， 是 在 
长 期 进化 过 程 中 通过 自然 选择 保留 下 来 的 ， 但 这 
并 不 意味 着 这 些 性 状 是 自然 选择 一 手 造就 的 
( 刘 中 扬 等 , 2009)。 生 物体 (包括 单 细 胞 生物 ) 
是 由 大 量 结构 和 功能 元 件 组 成 的 复杂 系统 ， 不 同 
元 件 之 间 非 线性 的 相互 作用 使 生物 体 表现 出 复杂 
的 功能 和 行为 ， 仪 仅 依 靠 随 机 变异 和 自然 选择 能 
否 在 地 球 演化 的 历史 时 间 中 塑造 出 如 此 复杂 多 样 
并 高 度 有 序 的 生物 现象 是 有 争议 的 问题 。 愈 来 愈 
多 的 证 据 显 示 在 生命 过 程 的 各 个 层次 都 存在 自 组 
织 现象 ， 即 通过 不 同系 统 组 分 之 间 的 相互 作用 自 
发 形成 高 级 的 有 序 结构 ， 这 种 结构 的 形成 不 由 外 
在 的 设计 所 规定 ， 而 由 系统 内 部 固有 的 特性 和 相 
互 作用 关系 决定 。 发 育 系统 的 日 组 织 特性 在 分 子 
层次 主要 通过 发 育 调控 网 络 中 不 同 基因 或 功能 模 
块 的 相互 作用 表现 出 来 ， 不 同 组 分 之 间 通 过 调控 
关系 建立 相互 关联 并 交换 信息 ， 每 一 个 组 分 都 受 
到 一 定 的 内 在 约束 (intrinsic constraint) (Huang, 
2004) ， 必 需 相 互 协调 共同 选择 进化 方向 ， 从 而 
推动 基因 一 基 序 一 模块 一 网 络 层 次 结构 的 形成 ， 
每 一 个 层次 都 可 以 看 作 是 由 前 一 个 层次 的 组 成 元 
件 通过 相互 作用 而 形成 的 高 级 有 序 结构 。 从 这 个 
角度 讲 ， 网 络 组 分 受到 的 内 在 约束 是 一 种 创造 力 
而 非 抑 制 力 ， 它 防止 系统 稳定 在 一 个 随机 的 、 无 
差别 的 状态 ， 而 发 育 系统 和 发 育 调控 网 络 则 基于 
其 复杂 的 动力 学 性 质 表 达 出 一 种 内 在 的 不 断 发 
展 、 不 断 提高 组 织 化 和 有 序 化 程度 的 进化 力 
(evolvability ) 。 运 用 进化 计算 方法 进行 模拟 分 析 
的 结果 显示 ， 虽 然 进 化 的 根本 原因 是 基因 的 小 概 
率 随 机 突变 ， 但 由 于 自 组 织 和 选择 的 作用 ， 可 以 
在 很 短 的 时 间 内 建立 高 级 的 有 序 结 构 ， 不 需要 随 
机 寻 优 所 必须 的 漫长 的 搜索 过 程 ( 卢 欣 等 ， 
2001) 。 因 此 ， 生 物 由 简单 到 复杂 的 有 序 改 变 、 
生物 系统 演化 过 程 中 关键 创新 性 状 的 发 生 可 能 是 
由 基因 随机 突变 、 自 组 织 作用 和 自然 选择 共同 驱 
动 的 结果 。 

从 进化 -发 育 生 物 学 角度 ， 通 过 研究 发 育 调 

































































控 网 络 和 发 育 程式 变异 式样 了 解 形 态 发 生 和 创新 
性 状 发 生 的 机 理 ， 推 动 了 对 生物 进化 过 程 动力 学 
规律 的 探索 ， 比 单纯 的 形态 比较 更 接近 于 对 进化 
机 制 的 考察 (Ua MAMA BA, 2002), 54E] 
时 ， 对 发 育 调控 系统 结构 和 变异 式样 的 研究 引导 
人 们 形成 一 个 新 的 认识 ， 即 生物 自身 以 自 组 织 作 
用 为 基础 表达 着 一 种 进化 力 ， 一 种 内 在 的 发 生变 
异 并 驱动 有 序 结构 形成 的 动力 ， 这 种 内 在 的 进化 
驱动 力 并 非 生物 所 特有 ， 而 是 自然 界 不 同类 型 非 
平衡 动态 系统 的 共同 属性 。 以 发 育 调控 网 络 和 发 
育 系统 为 切入 点， 运用 系统 科学 的 思想 和 方法 考 
察 不 同 生命 现象 的 发 生机 理 ， 包 括 从 简单 到 复杂 
器 官 的 发 生 以 及 从 低级 到 高 级 不 同 生物 类 群 的 分 
化 ， 将 有 助 于 我 们 更 全 面 深入 地 认识 自然 界 生物 
进化 发 展 的 机 制 和 动力 。 
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《植物 分 类 与 资源 学 报 》 重 要 通知 








为 鼓励 青年 学 子 认真 工作 、 刻 苦 销 研 、 出 成 绩 、 出 成 果 ， 在 此 基础 上 不 仅 出 文章 ， 
而 且 出 好 文章 , 《植物 分 类 与 资源 学 报 》 在 主办 单位 中 国 科学 院 昆 明 植 物 研 究 所 的 大 力 
支持 下 ， 自 今年 6 月 份 开 始 ， 将 每 年 举行 一 次 优秀 论文 评选 活动 ， 目 的 在 于 鼓励 写 出 有 
创新 、 有 深度 的 好 文章 的 青年 学 子 。 评 选 活动 设 一 等 奖 1 名 (奖金 3000 元 ) 、 二 等 奖 2 
名 (奖金 2000 元 ) 、 三 等 奖 3 名 (奖金 1000 元 ) 、 纪 念 奖 10 名 (赠送 本 刊 1979-2003 
年 全 年 数据 DVD 一 盘 ) 。 论 文 的 评选 以 文章 的 原始 专家 审 稿 意见 为 基础 ， 最 后 由 《植物 
分 类 与 资源 学 报 》 编 委 会 进行 最 后 审定 。 我 们 真诚 的 希望 全 国 各 科研 机 构 的 相关 人 员 及 
大 专 院 校 的 师 生 能 积极 参与 我 们 的 活动 ， 为 促进 我 国 植物 学 科研 成 果 的 交流 与 传播 尽 我 
们 的 一 份 力量 。 今 年 论文 的 参 选 范围 包括 2012-01-01 至 2012-12-30 所 有 发 表 的 论文 ， 
以 后 每 年 均 以 一 年 内 发 表 的 论文 为 基础 ， 次 年 1 月 底 公布 结果 并 进行 颁奖 。 
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